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               論   文   の   要   旨 
 
全動物種の 75％を占める、陸上で最も繁栄している六脚類 Hexapoda（広義の昆虫類 Insecta s. lat.）の基部
分岐は、『内顎類 Entognatha［＝欠尾類 Ellipura（＝カマアシムシ目 Protura＋トビムシ目 Collembola）＋コム
シ目 Diplura］－外顎類 Ectognatha（真正昆虫類 Insecta s. str.）システム』によって理解されてきた。しかし、
近年の古生物学、比較形態学、比較発生学、分子系統学は、内顎類－外顎類システムとは異なる系統仮説を
提出、特に内顎類の系統学的理解に関して、六脚類の高次系統は混迷した状態にある。内顎類 3 目の特殊な
口器である「内顎口」は内顎類唯一の固有派生形質であるが、ここにあって、各目の内顎口の相同性の検証
は極めて重要である。 
最近の比較発生学は、六脚類の陸上での適応放散に重要な役割を果たしたとされる胚膜系の機能分化の進
化的変遷から六脚類の高次系統を再構築し、『カマアシムシ目＋［トビムシ目＋有尾類 Cercophora（＝コムシ
目＋外顎類］）』との六脚類の基部分岐を提出した。しかし、この系統構築の基となった内顎類 3 目の発生学
的研究のうち、トビムシ目の記載は他の 2 目と比較して古く、その記載には疑問点も多い。以上の背景から、
日本最大のトビムシ類であるデカトゲトビムシ Tomocerus cuspidatus Börner, 1909を材料に、トビムシ目の胚
発生を再検討、特に内顎口と胚膜系に着目してトビムシ目の発生学的再検討を行い、六脚類のグラウンドプ
ラン、高次系統の再構築を目指した。 
 本論文では、デカトゲトビムシの胚発生を 11のステージに分け、内顎口と胚膜に注目し詳細に検討、記載
した。その結果、デカトゲトビムシは、全割型の卵割、一次背器、漿膜のみからなる胚膜系、単純な姿勢転換
による胚運動などの祖先形質と理解される特徴を多くもつ一方、6 節からなる腹部体制などトビムシ目の固有
派生形質と理解される特徴も保有していることが明らかになった。頭部形成に関しては、まず、i) 触角基部
腹方と ii) 頭蓋側面の小顎・下唇体節の境界に幕状骨陥入が 2 対形成されることが初めて確認された。また、
内顎口形成を、蛍光実体顕微鏡観察、SEM観察、準薄連続切片の組織学的観察、それを基にした三次元再構
築、TEM観察により詳細に検討したところ、内顎口は、i) 間挿、大顎、小顎、下唇背板が互いに癒合、その
腹方へと伸長で形成される口褶、ii) 下唇背板に由来する口褶の領域が口器後方へと伸長、正中線上で癒合す
ることで形成される内顎口の後方限界により特徴づけられることが明らかになった。胚膜系に関しても、蛍光
実体顕微鏡観察、準薄連続切片の組織学的観察、それを基にした三次元再構築、TEM観察により、詳細に検
討した。その結果、i) 漿膜細胞は胚外胚葉と同様に多核化 polynucleation、染色体倍化 polyploidyすることは
なく、ii) 有糸分裂能を有し、また、iii) 他の多くの六脚類にみられるような、胚発生中に漿膜が退化のための
集中構造を形成するなどの、いかなる退化像を示すこともないことが明らかになった。 
 考察において、観察結果を基に、形態学的、系統学的に重要な考察を展開させた。まず、「内顎類」の幕状
骨陥入をトビムシ目で初めて確認したことにより、トビムシ目（および他の内顎類）の口褶は外顎類の下頬板
と相同視できることを明らかにした。また、 本研究で明らかになったトビムシ目の内顎口のグラウンドプラ
ンと他の内顎類 2 目、すなわちカマアシムシ目、コムシ目のそれを厳密に比較し、トビムシ目とカマアシム
シ目で内顎口は極めて類似したプランをもち、これは両群の姉妹群関係を支持する共有派生形質、すなわち『欠
尾類型内顎口』として欠尾類の単系統性を保証する固有派生形質とみなせるものである。一方で、コムシ目の
内顎口形成様式は前 2 目と大きく異なっており、内顎口の内顎類 3 目間での相同性は保証されない、すなわ
ち、内顎類の単系統性は積極的には支持されないとの結論を導いた。また、これまでの理解と異なり、トビム
シ目の漿膜はコムシ目および外顎類が放棄した体形成能を保有しており、カマアシムシ目のそれと同様に、極
めて祖先的な特徴を示すことが確認された。 
先行研究の成果とともに上記の内顎口、胚膜系に関わる結論を、最新の大規模トランスクリプトームデータ
解析から導かれた六脚類高次系統仮説 (Misof et al. 2014 Science 346: 763-767) 『欠尾類（＝カマアシムシ
目＋トビムシ目）＋ 有尾類（＝コムシ目＋外顎類）』にマッピングしたところ、今回の新たなトビムシ目に関
わる結論は整合的に理解でき、さらに、『欠尾類型内顎口』が欠尾類の、『漿膜の体形成能の放棄』は有尾類の
新たな固有派生形質と理解され、両群ならびに新たな六脚類高次系統仮説を強化した。 
 
 
               審   査   の   要   旨 
 
論文内容についての審査の中で、最もクリティカルな質疑として「本学位論文での観察結果の客観性、信頼
性」に関する批判があった。これに対し、富塚茂和氏は、コメントされた個々の発生形質ごと、そのような結
論に至った論考過程を説明、観察結果は十分な妥当性を備えているとの説得力のある論駁を行った。よって、
これらの観察結果を基に展開された形態学的ならびに系統学的議論は極めて妥当なものであり、本論文は今後
の昆虫比較発生・形態学のみならず昆虫系統学の発展に多いに資する労作であると判断された。また、これを
なした富塚茂和氏の研究者としての資質は大いに評価できる。 
平成27年2月2日、学位論文審査委員会において、審査委員全員出席のもとに論文の審査及び最終試験を行い、
本論文について著者に説明を求め、関連事項について質疑応答を行った。その結果、審査委員全員によって合
格と判定された。 
よって、著者は博士（理学）の学位を受けるのに十分な資格を有するものとして認める。 
